EL E ^K JR Acta Entomologica Sinica, June 2017 , 60(6) : 699 -709 doi : 10. 16380/j. kexb. 2017. 06. 010 








重 构 符合 自然 历史 的 演化 树 是 系统 生物 学 
的 终极 目标 
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摘要 : 从 自然 历史 的 角度 ,对 单 系 群 .特征 、 系 统 发 育 和 自然 分 类 系统 的 概念 做 出 了 洪 清 和 解释 。 
自然 分 类 是 仅 包含 单 系 群 例 体 成 员 和 它们 之 间 亲 缘 发 育 关系 和 自然 演化 过 程 的 分 类 。 只 有 和 包括 所 
有 成 员 在 内 的 单 系 群 才 能 称 为 一 个 自然 分 类 系统 。 目 前 生物 系统 学 主要 使 用 分 支 分 析 方法 重建 自 
然 历史 演化 过 程 。 在 编写 算法 语言 和 程序 时 ,作者 常 将 注意 力 集中 在 形态 和 分 子 数 据 的 获得 、 运 算 
过 程 和 算法 的 改进 ,而 忽略 了 支 序 分 类 学 的 简约 原则 等 假设 前 提 和 它 的 理论 缺陷 。 由 此 在 系统 发 
育 重 建 的 过 程 中 存在 2 个 常见 的 误区 :(1) 在 一 个 单 系 类 和 群 中 包括 的 成 员 不 完全 却 声称 是 一 个 自 
然 系统 ;(2) 将 通过 数学 和 程序 运算 出 来 的 “简约 ”或 最 “ 似 然 ”的 亲缘 发 育 关系 当 作 自然 系统 。 自 
然 单 系 类 群 往往 具有 漫长 的 演化 历史 ,人 类 无 法 直接 观察 和 在 实验 室 中 重复 。 利 用 支 序 分 类 原理 
构建 的 单 系 类 群 的 发 育 关系 只 是 一 个 单 系 类 群 之 间 的 最 “简约 ”或 最 “ 似 然 ”的 亲缘 发 育 关 系 ,并 不 
能 真正 反映 自然 历史 的 本 来 面目 。 古 生物 学 虽然 有 较 好 的 时 空 框架 ,但 可 提供 的 特征 数量 和 精度 
不 够 。 现 生生 物 的 各 种 特征 和 遗传 数据 虽然 相对 充分 ,但 对 于 具有 较 长 演化 历史 的 类 群 , 由 于 缺失 
了 大 量 关键 成 员 ,推导 出 的 系统 发 育 关系 可 能 都 是 并 系 或 复 系 ,无 法 构成 一 个 自然 系统 。 因 此 只 用 
现 生 生物 宏观 和 基因 组 信息 重 构 具 有 较 长 演化 历史 的 生物 类 群 的 自然 系统 是 无 法 实现 的 。 只 有 利 
用 分 子 和 形态 的 全 证 据 , 从 宏观 和 微观 两 个 层面 .十 代 和 现代 相 结合 ,采用 多 种 技术 和 研究 手段 对 
一 个 单 系 类 群 的 全 体 成 员 进 行 研究 ,才能 真正 做 到 自然 分 类 。 在 这 个 过 程 中 可 以 利用 6 个 原则 对 
分 类 系统 是 否 符合 自然 历史 发 展 进行 检验 。 
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To re-construct an evolutionary tree conforming to the natural history 
process is the ultimate goal of systematic biology 
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Abstract: From the point of view of natural history, both the concepts and characteristics of the 








monophyletic group, phylogenetic systematics and natural classification system have been clarified. 
Natural classification system is a taxonomic system and natural evolution process of all members in the 
monophyletic group and their phylogenetic relationships. Only a monophyletic group including all extinct 
and extant members can be called a natural taxonomic system. At present, systematic biology mainly uses 
the cladistic principles and methods to reconstruct an evolutionary tree. During the preparation and 
application of a variety of system programming languages, researchers often focus on the morphological 
and molecular data acquisition, and the operating and calculating process, but largely ignore the 
hypotheses and associated weakness of the parsimony principle and the maximum likelihood or Bayesian 
inference. There are two common misunderstandings in the process of phylogenetic reconstruction; (1) a 
monophyletic group is claimed as a natural system due to incomplete selection of in-group members; (2) 


a parsimony or likelihood phylogenetic relationship through mathematics and program operations is 
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claimed as a natural evolutionary system. A natural monophyletic group often has a long evolutionary 


history and cannot be directly observed in nature or repeated in the laboratory. The systematical 


relationship among a monophyletic group established by cladistics principles is only the maximum 


parsimony or the likelihood speculation, thus, cannot truly reflect the development process of natural 


history. Fossils can provide better spatio-temporal framework information, but the number and accuracy of 


the available features are not sufficient. Living organisms have various abundant characteristic and genetic 


data. However, due to their long evolutionary history and the lack of a large number of important extinct 


members, the most deduced phylogenies are paraphyletic group or polyphyletic. group and cannot 


constitute a natural system. It is impossible to construct a natural system of the whole monophyletic group 


by using only macro- and micro-information of extant organisms. With the help of various techniques and 


research methods, the optimal approach to study a natural system is to combine the morphological and 


molecular data and integrate the whole ancient and modern members. In this process, six principles can 


be used to test whether the classification system is consistent with the development of natural history. 


Key words: Monophyletic group; paraphyletic group; cladistic analysis; natural history; natural 


classification system 


自然 科学 的 各 个 学 科 都 有 其 最 基本 的 规律 ,大 
部 分 都 可 以 用 一 种 理想 化 的 模型 来 表达 其 基本 规 
律 。 生 命 科 学 已 派生 出 了 许多 分 文学 科 , 实 际 上 已 
成 为 一 个 多 学 科 交 义 渗 透 的 综合 性 的 自然 科学 。 如 
果 说 经 典 力学 的 最 基本 规律 是 牛顿 三 大 定律 ,那么 
联系 生命 科学 各 个 分 文学 科 的 共同 哲学 语言 就 是 生 
物 演化 规律 和 系统 演化 树 的 构建 。 

系统 生物 学 是 沟通 历史 与 现在 ,服务 于 当前 有 
益生 物资 源 利 用 和 有 害 生 物 防 治 的 基础 科学 。 重 建 
一 个 符合 自然 历史 发 展 进程 的 生物 系统 演化 树 是 正 
确认 识 和 解析 物种 的 关键 ,是 演化 生物 学 成 果 的 有 具 
体 表 达 ,是 沟通 生物 学 各 分 文学 科 之 间 的 桥梁 和 共 
同 参照 系 ,是 解读 生物 发 展 历史 性 和 传承 性 、 联 络 古 
生物 和 现今 生物 分 类 学 家 的 共同 语言 。 

生物 系统 发 育 关 系 和 系统 演化 树 为 我 们 展示 了 
2 个 最 基本 的 要 素 : 生 物 类 群 和 特征 的 变化 发 展 规 
律 。 尤 其 是 特征 ,可 以 是 最 基本 的 形态 特征 ,也 可 以 
是 分 子 特 征 ( 包 括 基 因 片 段 、 基 因 组 、 转 录 组 等 ) 和 
一 些 重要 的 生物 学 特征 和 习性 等 。 

从 1735 年 林 奈 出 版 《自然 系统 》 始 ,特别 是 
1859 年 达尔 文 发 表 《 物种 起 源 》 以 来 ,生物 分 类 和 系 
统 演化 工作 主要 受 进化 思想 的 影响 持续 近 200 余 
年 。 早 期 演化 树 的 构建 主要 根据 生物 的 形态 特征 
( Handlirsch, 1906 — 1908; Simpson,1961; Brundin, 
1968; Kluge, 1971; Carpenter, 1992; Engel and 














































































































确定 共同 祖先 的 唯一 基础 ” 和 二 分 支 (姐妹 群 ) 原 
则 。 随 着 数值 分 类 学 派 的 发 展 ( Sneath and Sokal, 
1973; 徐 克 学 ,1994 ) ,在 表征 特征 的 分 析 中 引入 了 
数值 分 类 和 计算 机 技术 ,使 得 演化 树 的 重 构 过 程 更 
加 高 效 和 客观 。 经 典 的 描述 分 类 学 也 可 以 用 数学 方 
法 对 生物 学 现象 推导 出 基本 的 自然 规律 ,博物 学 家 
们 也 找到 了 有 效 的 “近似 的 算法 ” ,传统 的 系统 演化 
树 也 可 以 用 数学 的 语言 来 表达 。20 世纪 70 - 90 年 
代 分 类 学 家 对 文 序 分 类 学 的 优 缺 点 进行 了 大 量 的 讨 
论 和 争鸣 ,产生 了 大 批 具有 真知 灼 见 的 观点 和 经 典 
论文 。 分 类 学 理论 和 系统 演化 树 的 重 构 取得 了 一 批 
令 人 瞩目 的 进展 ,学 术 和 氛围 空前 活跃 ( Mayr, 1982, 
1990; 周明 镇 等 ,1983 ; RRMA, 1990; 钟 
扬 等 , 1994; 任 东 和 洪 友 崇 ,，1994; 赵 铁 桥 , 1995; 黄 
KE, 1996; Wenzel, 1997; 任 东 , 2002 ) 。 一 大 批 具 
有 重要 影响 的 关于 进化 系统 学 和 文 序 分 类 学 的 争鸣 
论著 让 人 们 耳目 一 新 , 极 大 地 推动 了 分 类 学 工作 ,使 
经 典 的 描述 性 分 类 学 上 升 到 新 的 高 度 ,物种 的 研究 工 
作 更 加 准确 和 符合 实际 ( 周 长 发 和 杨 光 , 2011; 洪 德 
元 , 2016a, 2016b; 孔 宏 智 , 2016; 张 德 兴 , 2016; ifj 
Æ, 2016; Song et al., 2016; Wu et al., 2017) 。 
进入 21 世纪 以 来 ,对 分 类 学 派 的 争论 基本 平 
3 , 当代 分 类 学 主要 使 用 系统 发 育 系 统 学 的 理论 和 
让 支 分 析 方 法 (Godfray and Knapp, 2004; Kjer et 
al., 2016) 。 但 受 统计 学 和 数值 分 析 过 程 中 尽 可 能 
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Kristensen, 2013) 。 这 期 间 的 进化 树 重 构 基 本 上 是 
依据 传统 表征 分 类 学 理论 建立 的 。 人 为 因素 .专家 
的 经 验 成 分 和 权威 性 起 很 大 的 主导 因素 。Hennig 
(1966,1981) 创立 支 序 分 类 学 后 ,强调 “共有 衍 征 是 

















多 的 信息 量 的 要 求 , 在 具体 分 支 分 析 过 程 中 使 用 的 
数据 越 来 越 倾向 于 大 规模 的 分 子 序列 (Dunn et al., 
2008; Rota-Stabelli et al., 2013; Misof et al., 2014 ; 
Chen et al., 2014; Wang et al., 2016b; Zhang et al., 
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2016)。 当 今 社会 已 进入 了 以 “基因 组 学 ”为 引领 
的 ` 各 种 宏观 和 微观 信息 测 涌 而 来 的 新 的 大 发 现时 
代 。 由 于 过 度 地 强调 来 自 于 微观 的 DNA 序列 ,造成 
了 研究 工作 重 技 术 而 轻 理论 、 重 尖端 而 轻 基 础 的 现 
象 。 具 体 表现 在 使 用 以 系统 发 育 系统 学 的 理论 和 分 
文 分 析 方法 为 基础 编写 各 种 算法 语言 时 ,将 注意 力 
集中 在 分 子 数 据 的 获得 和 运算 方法 的 探索 , 而 将 支 
序 分 类 学 数据 运算 程序 编写 过 程 的 假设 前 提 , 特别 
是 将 特征 等 价 和 简约 原则 等 一 系列 假设 和 约定 抛 在 
脑 后 ,忽视 了 支 序 分 类 学 和 分 支 分 析 方 法 的 理论 缺 
陷 , 没 有 自觉 地 坚持 单 系 原则 ,由 此 对 所 得 结果 不 加 
分 析 地 进行 解释 。 为 了 得 出 预期 的 结论 ,甚至 对 序 
列 数据 进行 人 为 地 取舍 ,有 意 或 无 意 之 中 使 得 特征 
数据 产生 了 偏差 和 加 权 。 

当前 , 已 发 表 的 动物 物种 有 1 659 420 种 
(Zhang, 2013) ,并 且 新 的 生物 物种 的 发 现 正在 以 平 
均 每 年 2 万 余 个 的 速度 井喷" 。 大 量 新 物种 的 发 
现 , 使 得 建立 一 个 逻辑 自治 的 理性 物种 分 类 系统 的 
需求 变 得 极为 迫切 (Cracraft，2002; Godfray et al., 
2007; Costello et al., 2013) 。 如 果 分 类 工作 不 从 物 
种 鉴定 和 宏观 演化 的 大 格局 出 发 ( 谢 强 等 ,2015，; 
彭丹 晓 等 , 2017; 孙 航 , 2017; Wu et al., 2017) ,不 
了 解 这 些 物种 在 自然 界 生 态 系统 中 所 处 的 地 位 、 生 
活 状态 、 彼 此 间 的 关系 ,以 及 它们 的 起 源 和 演化 历 
程 、 目 前 的 分 布 范围 和 发 展 趋势 ,只 依靠 那些 “存疑 
物种 ”的 DNA. 系列 ,就 不 可 能 得 出 符合 自然 历史 发 
展 过 程 的 自然 分 类 系统 和 演化 树 。 


1 单 系 群 .特征 系统 发 育 系 统 学 和 自 
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尽管 单 系 群 、. 并 系 群 、 复 系 群 特征 、 系 统 发 育 系 
统 学 和 自然 分 类 系统 等 术语 是 最 为 常见 的 基本 概念 
( 钟 扬 等 , 1994; 黄 大 卫 ,，1996; Kjer et al., 2016) , 
但 不 同学 者 之 间 对 其 见解 还 略 有 差异 。 在 许多 分 类 
系统 学 的 论著 中 还 存在 概念 不 清晰 和 混用 的 情况 。 
为 了 回答 如 何 构 建 自然 分 类 体系 和 如 何 检验 一 个 分 
类 系统 是 否 为 自然 分 类 ,本 文 还 需要 进一步 明确 下 
列 概念 。 

1.1 单 系 群 (monophyletic group) 

具有 一 个 共同 祖先 的 所 有 后 裔 成 员 称 为 单 系 
群 , 有 时 也 称 为 一 个 分 支 (clade) 。 只 有 共 近 裔 性 状 
(synapomorphies) 才 能 支持 单 系 群 。 不 难 理解 只 有 
包括 所 有 成 员 在 内 的 单 系 群 才能 称 为 一 个 自然 分 类 
































系统 (图 1)。 
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图 1 自然 系统 中 的 单 系 、 并 系 和 复 系 关系 
Fig. 1 Monophyletic group, paraphyletic group and 











polyphyletic group in natural classification system 

大 写字 母 代表 现 生 类 群 ,小 写字 母 代表 绝 灭 类 群 。The capital letters 
represent the extant group, while the small letters represent the extinct 
group. 单 系 类 群 举例 Examples of monophyletic group: | A,B}, 1A, 
B,a,b,c] , ID,EL, 1d, C,e, D,EL , la, A,B,b,c, d, C,e, D, E] ; 并 
系 类 群 举例 Examples of paraphyletic group: | A,B,b},{A,a,b}, 
1C,e,D,E} , Id, CD, El] ; la, A,B,b,c,e, D,E}; 复 系 类 群 举例 
Examples of polyphyletic group: | A, B, C, D, EJ, | A, B, b, C, e, D, 
EL, A,B,CI , | A,B,D,Ej. 














这 里 需要 特别 强调 2 点 :(1) 这 个 单 系 群 包括 
在 形成 和 演化 过 程 中 的 所 有 绝 灭 和 现 生成 员 ;(2) 
单 系 群 内 的 成 员 永 远 是 相对 的 ,新 的 成 员 还 在 不 断 
地 被 发 现 , 旧 的 成 员 可 能 还 需要 重新 组 合 或 转移 。 
1.2 特征 (character) 

性 状 或 特征 是 识别 生物 和 进行 系统 发 育 关系 分 
析 的 基本 单位 ,存在 于 有 机 体 不 同 发 育 阶段 的 分 子 、 
细胞 组织. 显 微 或 宏观 的 各 种 解剖 构造 等 多 个 层次 
之 中 。 一 些 重要 的 生物 学 习性 .生理 .生化 和 生态 学 
特征 也 常 被 选择 参与 分 析 。 因 此 ,具体 分 类 研究 中 
所 选取 的 特征 数量 和 质量 将 直接 影响 分 析 的 结 
显然 ,每 个 具体 的 性 状 在 生物 个 体 上 所 起 的 作用 
(或 称 为 权重 ) 一 定 是 不 同 的 。 例 如 ,昆虫 有 无 后 翅 
和 体 表 多 一 个 或 少 一 个 刚毛 等 形态 结构 的 差异 对 昆 
虫 的 生活 习性 一 定 是 不 同 的 。 在 具体 系统 发 育 分 析 
中 对 特征 是 否 加 权 和 如 何 加 权 是 一 个 十 分 复杂 和 争 
论 不 体 的 问题 。 尽 管 在 具体 操作 过 程 中 我 们 声称 平 
等 地 对 等 所 有 特征 的 价值 ,但 也 会 无 意 或 有 意 地 对 
特征 产生 了 加 权 。 加 权 是 绝对 的 ,是 客观 存在 的 。 
如 果 需 要 有 意识 的 加 权 , 这 种 加 权 最 好 是 后 验 加 权 
(a posteriori weighting) ( Kitching et al., 1998) 。 
由 于 自然 选择 可 以 在 宏观 和 微观 不 同 的 水 平 上 
发 挥 作用 ,基于 遗传 信息 的 分 子 数 据 为 生物 系统 学 
研究 提供 了 一 个 新 的 选择 。 从 数据 量 角度 讲 , 分 子 
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遗传 信息 分 析 较 形态 分 析 更 有 优势 和 更 大 的 类 群 适 
用 范围 ,但 也 绝 非 万 能 良 方 ( 谢 强 等 , 2015 ) 。 关 于 
分 子 序 列 和 结构 的 改变 及 相应 的 生物 学 背景 ,我 们 
的 了 解 仍然 十 分 有 限 , 还 无 法 知道 序列 的 变异 频率 、 


构建 这 个 系统 的 具体 过 程 中 ,技术 细节 上 应 尽量 做 
到 全 证 据 的 分 析 方 法 ,成员 组 成 上 要 尽 可 能 地 全 面 ， 
尤其 注意 不 要 遗漏 重要 的 绝 灭 种 类 ,由 此 才能 保证 
类 群 的 亲缘 关系 符合 自然 历史 真相 。 这 样 的 一 个 系 
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向 、 独 立 性 和 可 道 性 ,利用 基因 组 结构 分 子 标记 的 
人 研究 还 缺少 统计 学 评价 (Philippe and Laurent ,1998 ; 
Hillis, 1999) ,基因 组 及 功能 性 研究 还 不 成 熟 。 序 列 
对 比 和 分 支 运算 过 程 中 ,参数 设置 常 具有 人 为 因素 
或 目的 性 ,常用 的 系统 发 育 分 析 软 件 原 理 与 所 得 结 
果 在 逻辑 上 常常 相悖 (Philippe et al., 2009; Phillips 
et al., 2000) 。 因 此 对 分 子 水 平 的 特征 认识 还 有 竺 
继续 深化 。 
1.3 系统 发 育 系 统 学 (phylogenetic systematics ) 
基本 原则 是 利用 共 近 裔 性 状 确定 源 于 共同 祖先 
的 姐妹 群 ,用 姐妹 群 和 它们 的 共同 祖先 构成 单 系 , 用 
单 系 进行 归 类 。 在 具体 操作 时 利用 简约 法 则 
(parsimony methods/ parsimony hypothesis ) 或 最 大 似 
然 法 则 等 (maximum-likelihood methods/ parsimony 
hypothesis) ( Yang and Bruce, 2012) 。 

系统 发 育 系 统 学 实际 上 是 将 分 类 单元 排 人 单 系 
类 群 的 过 程 。 要 求 所 有 分 类 单元 必须 是 单 系 。 单 系 
类 群 只 能 在 共有 衍 征 的 基础 上 去 推断 。 

1.4 自然 分 类 系统 ( natural classification system) 

分 类 学 者 在 近 200 余年 的 实践 工作 中 已 认识 到 
构建 符合 自然 历史 发 展 过 程 的 生物 系统 演化 树 是 我 
们 的 终极 目标 。 但 在 具体 工作 中 却 对 何 为 正 真 的 自 
然 分 类 没有 明确 的 定义 。 本 文 将 自然 分 类 作 如 下 表 
述 :自然 分 类 是 仅 包含 单 系 群 全 体 成 员 和 它们 之 间 
亲缘 发 育 关系 和 整个 自然 演化 过 程 的 分 类 。 

仅 单 系 分 类 才 是 自然 分 类 。 这 个 分 类 体系 的 建 

立 是 需要 大 量 资料 积累 的 过 程 。 因 此 某 一 个 具体 的 
阶段 性 成 果 只 是 建立 完全 自然 分 类 系统 过 程 的 必 不 
可 少 的 一 个 环节 。 
由 于 不 同 的 自然 单 系 类 群 往往 具有 漫长 的 演化 
历史 ,人 类 无 法 直接 观察 和 在 实验 室 中 重复 ,所 以 利 
文 序 分 类 原理 构建 的 单 系 类 和 群 的 发 育 关 系 只 是 一 
个 单 系 类 群 之 间 的 最 “简约 ”或 最 “ 似 然 ”的 亲缘 发 
育 关 系 , 并 不 能 真正 反映 历史 的 本 来 面目 。 

在 系统 发 育 重建 的 过 程 中 往往 存在 2 个 常见 的 
误区 :(1) 在 一 个 单 系 类 群 中 由 于 选择 的 成 员 不 完 
全 而 声称 是 一 个 自然 系统 ;(2) 将 通过 数学 和 程序 
运算 出 来 的 “简约 "或 最 “ 似 然 ”的 亲缘 发 育 关系 当 
作 自 然 系统 。 

为 了 确保 类 群 的 系统 发 育 关 系 是 自然 系统 ,在 



































































































































统 发 育 分 类 才 是 真正 的 自然 分 类 。 
2 依据 现 生 生物 重 构 演化 树 的 局 限 性 


在 现 生 生物 的 研究 中 ,经 常 出 现 2 P$ TUI 
区 :一 是 所 谓 的 单 系 群 实际 上 没有 包括 所 有 成 员 ; 二 
是 错 将 简约 原则 等 统计 学 “运算 ”出 来 的 规律 当 作 
自然 历史 的 实际 发 生 过 程 。 

研究 现 生 生物 (living organisms) 或 现 生物 种 
( existing species) 在 生物 的 宏观 和 微观 信息 的 获取 
上 具有 巨大 的 便利 和 优势 ,可 以 在 野外 和 实验 室 直 
接 观 察 , 反 复试 验 。 各 种 先进 的 研究 手段 如 显 微 CT 
技术 .计算 机 三 维 重 构 技 术 ,激光 共聚 焦 扫描 显微镜 
技术 核磁 共 振 技术 , 顺 磁 技术 等 对 生物 的 形态 特征 
进行 解析 ,使 得 人 们 可 以 提取 更 多 有 效 的 形态 学 特 
征 进 行 系统 发 育 分 析 。 

用 分 子 标记 重 构 系 统 发 育 关系 是 生物 系统 学 研 
究 的 前 沿 领域 和 发 展 趋势 。 分 子 数据 的 广泛 应 用 和 
简便 易 得 已 使 其 成 为 重建 现 生生 物 系 统 发 育 关系 中 
最 为 常用 的 数据 类 型 ( Dunn et al., 2008; Rota- 
Stabelli et al., 2013 ; Misof et al., 2014) 。 分 子 数据 
在 系统 演化 、 分 子 钟 估计 、DNA 分 子 分 类 、 近 似 种 区 
分 .空间 遗传 结构 .基因 流 和 迁移 扩散 等 生物 学 领域 
得 到 广泛 的 应 用 。 基 因 组 时 代 的 到 来 ,已 经 将 整个 
生物 系统 学 的 研究 推进 到 一 个 新 的 时 代 , 进行 多 基 
因 尺度 的 进化 生物 学 研究 ,是 目前 的 热点 方向 。 
虽然 现 生 生物 所 提供 的 数据 越 来 越 充分 ,精度 
越 来 越 高 ,但 仅 依 据 现 生生 物 信 息 构建 系统 演化 树 ， 
不 论 是 用 传统 的 宏观 经 典 分 类 方法 ,还 是 现代 的 微 
观 分 子 生物 学 手段 ,二 者 都 共同 面临 着 一 个 无 法 逾 
越 的 历史 鸿沟 : 即 无 法 将 漫长 地 质 历史 中 的 一 个 单 
系 的 所 有 绝 灭 类 群 和 现 生 类 群 放 在 一 棵 系统 演化 树 
上 ,无 法 还 原 一 个 自然 生物 类 群 全 体 成 员 起 源 和 演 
化 的 整个 历史 过 程 。 由 于 历史 类 群 和 特征 信息 的 大 
UK , 仅 靠 现 生 种 类 的 生物 信息 数据 运算 出 来 的 
结果 大 多 数 都 是 并 系 类 群 ( paraphyletic group ) 或 是 
复 系 类 群 (polyphyletic group) ,并 不 是 一 个 真正 的 单 
系 类 群 ,所 以 不 是 一 个 自然 分 类 (图 1)。 
由 于 自然 的 单 系 类 群 具有 漫长 的 演化 历史 ,人 
类 无 法 直接 观察 和 在 实验 室 中 重复 ,所 以 通过 支 序 
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构 符合 自然 历史 的 演化 树 是 系统 生物 学 的 终极 目标 703 








分 类 原理 “运算 ”的 系统 发 育 关系 只 是 一 个 最 “ 简 
约 " 或 最 “ 似 然 ”的 亲缘 发 育 关系 ,并 不 能 真正 反映 
历史 的 本 来 面目 。 

从 时 间 层 面 上 ,对 于 那些 具有 和 较 长 演化 历史 的 
类 群 ,由 于 没有 考虑 重要 的 绝 灭 种 类 ,其 具体 的 形态 
特征 和 生物 学 特征 是 无 法 发 现 的 。 如 仅 利用 现 生长 
却 目 昆虫 的 形态 特征 和 遗传 信息 ,我们 推导 不 出 在 
我 国 发 现 的 中 生 代 长 翅 目 昆虫 出 现 了 适 于 哆 吸 裸子 
植物 花 密 的 吸收 式 口 器 ,这 与 现代 长 翅 目 昆虫 的 口 
器 类 型 截然 不 同 (Ren et c/.，2009,，2010 ) 。 许 多 昆 
虫 类 群 在 地 质 历史 上 都 极为 丰富 ,而 现 生 的 种 类 都 
变 成 了 子 科 类群 (Kristensen，1991; Carpenter, 
1992; Wang et al., 2012; Liu et al., 2014) 。 许 多 绝 
灭 的 昆虫 其 生物 学 习性 也 与 我 们 现在 所 知道 的 大 为 
不 同 (Rasnitsyn and Quicke, 2002; 任 东 ，2002 ; 
Wang YJ et al., 2010, 2012; Ren et al., 2010; 任 东 
等 , 2012; Gao et al., 2012; Gu et al., 2012; Yang et 
al., 2012, 2014; Engel and Kristensen, 2013; Yao et 
al., 2014; Wang B et al., 2015, 2016; Perrichot et al., 
2016; Lin et al., 2016; Liu et al., 2016; Cai et al., 
2017) 。 因 此 , 仅 依靠 现 生 生物 类 群 的 遗传 数据 ,不 能 
构建 出 具有 较 长 演化 历史 或 者 较 高 分 类 阶 元 的 自然 
系统 树 。 因 此 ,只 用 现 生 生物 宏观 或 基因 组 信息 解决 
整个 生物 类 群 的 自然 系统 是 无 法 实现 的 。 


3 古生物 化 石 构 建 演化 树 的 作用 和 局 
限 性 


古生物 学 是 生命 科学 和 地 球 科 学 的 交叉 科学 。 
虽然 在 中 文 上 名 称 完 全 一 样 ,但 在 生物 学 和 地 质 学 
上 和 研究 内 容 还 是 有 很 大 差别 的 。 在 生物 学 上 , 古 生 
物 学 (palaeobiology) 是 以 保存 在 地 层 中 的 生物 遗体 、 
遗迹 化 石 为 研究 对 象 ,研究 生物 的 起 源 、 安 观 进化 模 
式 和 生物 自然 演化 过 程 的 重要 基础 学 科 , 是 生物 学 
中 唯一 具有 ”真实 ”历史 时 间 尺 度 的 一 个 独特 分 支 
学 科 。 在 地 质 学 上 ,古生物 学 (palaeontology ) 是 地 球 
科学 的 一 个 分 文学 科 , 主要 研究 化 石 的 分 类 和 生物 
地 层 学 ,用 于 对 比 地 层 的 层 序 、. 时 代 , 了 解 地 过 的 历 
史 发 展 过 程 , 推 断 地 质 历 史上 水 系 分 布 ` 气 候 变 化 和 
沉积 矿产 形成 与 分 布 ( 戎 嘉 余 和 方 宗 杰 ,1990 ) 。 

尽管 古生物 学 的 发 展 历史 已 经 有 200 多 年 ,但 
至 今 ,一 些 现 生生 物 研 究 者 对 于 古生物 化 石 依然 存 
在 这 样 的 误解 ,认为 古生物 学 者 对 于 系统 发 育 分 类 
的 贡献 是 微不足道 的 ,原因 在 于 : (1) 化 石 记录 通常 


























































































































都 很 “贫乏 ”; (2) 古 生物 工作 者 对 于 有 关 现 生 类 群 
的 认识 不 够 ;(3 ) 化 石 本 吴 所 保留 下 来 的 特征 缺乏 
可 靠 的 鉴别 性 状 ,如 生殖 器 结构 等 ;(4) 由 于 化 石 本 
身 的 原因 (如 片面 性 的 采样 ,不 完整 的 解剖 学 资料 ， 
缺乏 生理 学 资料 等 ) ,依据 化 石材 料 仅仅 能 建立 一 
个 比 现 生生 物 准 确 度 低 得 多 的 物种 界限 ( Crowson， 
1970)。 其 至 在 对 于 化 石 在 研究 生物 系统 学 中 时 间 
因素 的 重要 性 依然 有 学 者 提出 质疑 ,认为 在 系统 发 
育 研 究 中 时 间 因 素 不 是 一 个 必须 的 ,甚至 不 是 一 个 
有 用 的 参数 ( Brundin,1966, 1968; Kluge,1971) 。 
实 上 ,我 们 不 能 忽略 生物 本 身 是 有 时 间 属 性 
的 。 自 然 分 类 系统 中 一 个 最 基本 的 元 素 就 是 时 间 ， 
好 的 演化 树 不 仅 要 有 三 维 空间 的 信息 ,还 应 有 时 间 
这 一 重要 的 第 四 维度 信息 。 我 们 在 试图 了 解 生物 的 
自然 历史 时 , 绝 不 应 该 忽视 时 间 向 度 。 

现代 分 子 生物 学 研究 中 ,分 子 钟 被 广泛 用 于 物 
种 分 卜 时 间 的 估算 。 然 而 ,分 子 钟 的 可 靠 性 及 其 对 
分 子 进 化 机 制 的 意义 一 直 是 进化 生物 学 领域 激烈 争 
论 的 焦点 。 主 要 表现 之 一 是 根据 分 子 钟 估计 的 时 间 
与 化 石 证 据 的 不 一 致 ,难以 作为 证 据 支 持 演 化 的 实 
际 自然 历史 过 程 。 分 子 生物 学 关于 时 间 的 计算 公式 
存在 太 多 主观 假设 ,在 方法 上 存在 漏洞 。 例 如 ,在 利 
JH Y 染色 体 单 倍 型 估算 生物 类 群 分 歧 时 间 的 过 程 
中 ,主要 依据 公式 所 采用 的 几 个 变数 都 有 假设 条 件 
(Wells et al., 2001) 。 不 同位 点 的 染色 体 有 不 同 的 
突变 率 , 却 只 用 一 个 主观 假设 比较 合适 的 突变 率 代 
进 公 式 , 虽 然 实验 室 的 结果 经 得 起 重复 检验 ,但 从 实 
验 室 的 结果 推出 最 后 的 结论 ,结论 不 可 避免 有 主观 
因素 。 因 为 具体 一 个 单 系 类 群 演 化 历史 时 间 长 短 不 
同 ,现代 分 类 体系 可 能 只 适合 与 那些 演化 历史 短 距 
离 现代 较 近 的 一 部 分 类 群 ,而 男 一 部 分 生命 时 间 较 
长 的 类 群 可 能 就 不 适合 。 

古生物 学 研究 面临 的 一 个 最 大 的 困难 是 无 法 获 
得 地 史 时 期 的 “好 材料 ”用 于 DNA. 扩 增 和 分 子 遗 传 
言 息 的 提取 ,使 得 特征 数据 获得 的 数量 和 精度 上 无 
法 和 现 生生 物资 料 相 比 。 但 化 石 具有 时 间 的 向 度 ， 
是 生命 演化 的 真实 遗迹 。 而 现 生 生物 资料 正好 在 时 
间 向 度 和 历史 性 这 个 要 点 上 存在 着 缺陷 ,因此 无 法 
从 中 得 出 符合 实际 历史 发 生 过 程 的 推论 。 如 果 仅 依 
徘 现 生生 物 类 群 的 遗传 数据 ,不 可 能 重 构 出 具有 较 
长 演化 历史 或 者 较 高 分 类 阶 元 的 自然 系统 树 。 
由 于 化 石 直接 并 忠实 地 反映 了 各 种 生物 类 群 的 
基本 形态 及 时 间 和 空间 分 布 特征 ,所 以 用 化 石 建立 
的 演化 系统 在 大 的 时 空 框架 下 符合 生物 演化 的 基本 
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规律 ,结论 相对 可 靠 (Simpson，1961 ) 。 

在 研究 生物 系统 学 时 ,只 有 当 古 生物 学 研究 以 
地 质 时 代 的 序列 为 基础 ,与 现 生 生物 群 的 资料 联系 
在 一 起 时 , 才 真 正 发 挥 各 自 的 优势 。 这 不 仅 使 得 系 
统 发 育 的 建立 具有 时 间 向 度 和 历史 性 ,研究 的 结果 
精度 才能 更 高 。 否 则 ,一 切 关 于 生物 演化 的 结论 只 
能 停留 在 推断 层面 。 这 可 谓 有 历史 才 有 现在 ,有 化 
石 才 知 兴衰 。 

生物 有 数 亿 年 的 历史 发 展 过 程 ,逝去 的 历史 我 
们 无 法 亲眼 所 见 。 我 们 构建 的 生物 系统 树 又 要 求 尊 
重 历史 原本 经 历 的 路 径 ,而 这 个 路 径 一 定 是 曲折 的 ， 
非 匀速 的 ,生物 的 某 些 特征 和 习性 在 演化 过 程 中 所 
起 的 作用 也 是 不 同 的 。 我 们 利用 支 序 分 类 学 的 原理 
设计 的 各 种 对 数据 处 理 的 常用 软件 和 运算 方法 , 根 
据 的 是 简约 法 .或 是 似 然 法 和 距离 原则 或 是 贝 叶 斯 
法 ,而 且 假 设 各 个 特征 或 位 点 变化 都 是 等 价 和 勾 速 
的 ,得 出 的 结果 是 演化 过 程 最 短 的 和 最 便利 的 路 径 ， 
不 一 定 完 全 符合 历史 的 实际 过 程 。 
虽然 这 些 假设 的 理想 状况 并 不 能 代表 历史 的 实 
际 发 展 过 程 , 但 它们 毕竟 是 一 个 可 以 对 算法 重复 检 
验 的 数学 语言 。 在 我 们 目前 还 没有 更 好 的 办 法 去 回 
到 历史 去 验证 的 情况 下 ,这 是 一 种 不 得 已 的 选择 。 
在 这 个 过 程 中 ,应 尽 可 能 地 将 绝 灭 类 群 和 它们 的 时 
间 信 息 考 虑 进去 ,所 得 结果 才 有 理由 认为 是 符合 
然 历史 发 展 过 程 的 演化 树 ! 如 果 仅 利 用 现 生 类 和 群 的 
成 员 构建 系统 树 ,就 必然 造成 因 类 群 选 取 不 足 而 产 
生 系 统 误差 (systematic error) 和 时 间 错 位 。 


4 古今 结合 .宏观 与 微观 结合 是 构建 
自然 分 类 系统 演化 树 的 必由之路 


从 以 上 的 分 析 中 可 以 看 出 ,无 论 是 从 现 生 生物 
学 的 角度 ,还 是 从 化 石 的 角度 ,在 重建 生物 系统 发 生 
的 过 程 中 均 有 不 够 理想 之 处 。 

古生物 学 虽然 有 较 好 的 时 空 框架 ,但 可 提供 的 
特征 数据 的 数量 和 精度 不 够 。 现 生生 物 类 群 的 各 种 
特征 和 遗传 数据 虽然 很 充分 ,但 对 于 那些 具有 较 长 





























































































































间 与 化 石 证 据 往 往 不 一 致 。 

如 何 使 构建 的 系统 树 成 为 符合 历史 演化 的 自然 
类 和 群 呢 ? 

对 一 个 演化 历史 不 长 的 或 仅 为 现 生 属 种 的 较 低 
生物 阶 元 而 言 ,全 体 类 群 成 员 的 形态 证 据 、 分 子 证 据 
或 全 证 据 理论 上 均 可 获得 ,对 其 结果 可 以 进行 实地 
考察 和 验证 ,构建 它们 的 系统 发 育 关 系 争议 不 大 。 

但 对 一 个 具有 漫长 演化 发 展 历史 的 单 系 群 而 言 ， 
由 于 一 些 绝 灭 类 群 的 分 子 证 据 几 乎 无 法 获得 ,只 有 有 
限 的 形态 特征 可 以 采用 。 由 此 形态 证 据 就 成 为 联系 
化 石和 现 生 种 类 的 唯一 纽带 。 壹 运 的 是 这 些 有 限 的 
形态 特征 仍然 可 以 反映 系统 发 育 和 演化 过 程 。 我 们 
应 该 充分 地 利用 这 些 有 限 的 形态 特征 ,与 现实 的 类 群 
一 起 联合 分 析 整 个 生物 类 群 的 演化 过 程 。 一 味 地 强 
调 化 石 记录 的 不 完备 性 不 是 一 个 理性 的 分 类 工作 应 
有 的 科学 态度 。 在 这 个 过 程 中 分 子 证 据 仅 对 这 个 类 
群 现 生 种 类 的 发 育 关系 起 到 提高 精度 的 作用 。 

目前 最 好 的 办 法 应 该 是 发 挥 文 序 分 类 学 的 客观 
优势 , 尽 可 能 利用 全 证 据 , 在 建立 系统 发 育 树 的 时 候 
必须 将 绝 灭 的 和 现 生 的 类 群 同时 考虑 ,将 它们 放 在 
同一 个 系统 树 上 ,用 化 石 证 据 对 分 子 钟 估计 的 时 间 
进行 检验 ,从 而 使 所 构建 的 系统 树 符 合 自 然 历史 
过 程 ! 

将 现 生 生物 宏观 形态 特征 数据 和 分 子 遗 传 数 据 

关 合 共同 构建 系统 发 育 关 系 已 很 普遍 ,已 取得 了 很 
好 的 结果 (Sharkey et al., 2012; Chen et al., 2014, 
2016) 。 利 用 形态 数据 将 化 石和 现 生 种 类 联合 进行 
分 析 的 工作 也 取得 了 很 好 的 效果 (Ren et al., 2009; 
Zhao et al., 2010; Beutel ef al., 2011; Yang et al., 
2012, 2014; Yao et al., 2013; Solodovnikov et al., 
2013; Liu et al., 2014; Wang et al., 2016b) 。 利 用 部 
分 化 石 数据 来 完善 和 校正 分 子 数据 构建 的 系统 发 育 
关系 也 取得 了 一 些 成 绩 (Ronquist ef al., 2012; 
Sharkey , 2012; Misof et al., 2014; Chen et al., 2014) 。 

随 着 分 子 数据 的 积累 和 共享 系统 的 完善 ,联合 
分 子 数据 和 形态 数据 将 绝 灭 和 现 生 种 类 进行 分 析 ， 
对 某 些 具有 漫长 演化 历史 的 类 群 进行 全 证 据 的 系统 





































































































演化 历史 的 类 群 ,由 于 缺失 了 大 量 的 类 群 成 员 ,推导 
出 的 系统 发 育 关 系 可 能 都 是 并 系 或 复 系 ,无 法 构成 
一 个 自然 系统 。 由 于 自然 类 群 具有 漫长 的 演化 历 
史 , 人 类 无 法 直接 观察 和 在 实验 室 中 重复 ,利用 文 序 
分 类 原理 构建 的 单 系 类 群 系统 发 育 关 系 只 是 一 个 单 
系 类 群 最 “人 简约 "或 最 “ 似 然 "的 亲缘 发 育 关 系 ,并 不 
能 真正 反映 历史 的 本 来 面目 。 而 且 分 子 钟 估计 的 时 






































发 育 分 析 也 已 取得 了 突出 的 进展 。 师 超凡 等 (Shi et 
al., 2015) 通过 对 细 蛤 科 现 生 类 和 群 的 形态 特征 分 析 、 
DNA 分 子 分 析 数 据 、 化 石 与 现 生 类 群 的 形态 特征 分 
析 、 全 证 据 分 析 得 到 的 都 是 唯一 的 最 大 简约 树 , 多 次 
分 析 得 到 的 系统 树 拓 扑 结构 基本 一 致 ,确认 了 细 蛤 
科 以 及 绝 大 多 数 现 生 属 的 单 系 性 。 化 石 类 群 在 细 蛤 
科 中 的 系统 位 置 所 指出 的 细 蛤 科 及 亚 科 的 分 支 时 间 












































6 期 ft K: 








构 符合 自然 历史 的 演化 树 是 系统 生物 学 的 终极 目标 705 











与 早期 Winterton 等 (2010 ) 根据 分 子 钟 推算 的 分 文 
时 间 基 本 吻合 。 王 梅 等 (Wang et al., 2016a) 对 扁 叶 
蜂 总 科 的 化 石 与 现 生 类 群 的 形态 特征 和 DNA 分 子 
数据 进行 了 全 证 据 分 析 , 对 扁 叶 蜂 总 科 内 关键 的 触 
fü 7 1 节 及 第 1 和 2 腹部 背 板 进行 了 祖先 性 状 
重建 ,将 现 生 和 绝 灭 扁 叶 蜂 昆虫 放 在 了 一 棵 系统 演 
化 树 上 ,是 目前 最 全 面 的 扁 叶 蜂 总 科 的 系统 发 育 树 ; 
确认 了 遍 叶 蜂 总 科 以 及 现 生 扁 叶 蜂 科 的 单 系 性 、 绝 
灭 切 锯 蜂 科 和 原 树 蜂 科 的 非 单 系 性 。 将 扁 叶 蜂 科 的 
起 源 和 分 化 时 间 向 前 推进 到 距 今 1.6 亿 年 的 中 侏 罗 
世 , 较 分 子 钟 推算 的 分 疏 时 间 提 前 了 3 500 万 年 。 

形态 学 证 据 是 最 直观 的 证 据 , 分 子 钟 是 估算 物 
种 分 卜 时 间 的 重要 手段 ,将 形态 证 握 和 分 子 数据 相 
互补 充 ,取长补短 ,可 以 最 大 限度 地 逼近 昆虫 起 源 节 
点 的 分 此 时 间 。 昆 虫 化 石 是 研究 昆虫 起 源 演化 的 最 
直接 证 据 , 它 们 在 确定 特征 演化 极 向 ,矫正 昆虫 起 源 
节点 和 分 歧 时 间 方面 有 着 不 可 符 代 的 作用 ,化 石 记 
录 是 唯一 能 按照 真实 的 时 间 标 尺 ,对 进化 论 进行 检 
验 的 “实验 室 ”( Simpson ，1961 ) 。 

我 们 只 有 利用 分 子 ,形态 和 化 石 三 者 的 全 证 据 ， 
从 宏观 和 微观 两 个 层面 古代 和 现代 相 结合 ,综合 经 
典 分 类 学 系统 发 育 系统 学 .古生物 学 、 现 代 分 子 生 
物 学 以 及 功能 形态 学 的 基本 原理 ,采用 多 种 技术 和 
研究 手段 进行 生物 起 源 演 化 研究 , 才 有 可 能 接近 真 




















































































































5.2. 合理 选取 外 群 和 内 群 

类 群 选取 首先 要 合理 选取 外 群 。 外 群 要 和 所 研 
究 的 类 群 要 有 和 较 密切 的 亲缘 关系 ( 罗 阿 著 等 ， 
2010)。 如 在 不 完全 变态 的 昆虫 系统 研究 中 , 告 选 
取 完 全 变态 的 昆虫 作 外 群 ,一 定 要 看 这 个 完全 变态 
的 昆虫 在 系统 发 育 中 的 位 置 与 实际 情况 有 无 矛盾 
( Bai et al., 2016; Huang et al., 2016) 。 在 内 群 的 选 
取 上 要 尽 可 能 多 地 选取 代表 性 的 内 群 ,主要 代表 性 
的 绝 灭 类 群 种 类 不 能 忽视 。 
5.3 ”简约 不 等 于 历史 过 程 ,要 用 化 石 记 录 来 检验 和 校正 

某 类 群 真正 的 自然 系统 必须 包括 该 类 群 的 所 有 
成 员 和 演化 时 间 ( 深 时 演化 ) 。 从 这 个 角度 来 讲 , 单 
纯 依靠 现 生生 物 类 群 的 遗传 数据 ,不 能 构建 出 具有 
较 长 演化 历史 或 者 较 高 分 类 阶 元 的 自然 系统 树 ! 

最 直接 的 方法 就 是 将 化 石 绝 灭 类 群 和 现 生 类 和 群 
放 在 一 起 进行 分 析 (Zhao et al., 2010; Tan et al., 
2012; Yao et al., 2012) 。 利 用 已 知 化 石 在 地 层 中 出 
现 的 时 间 顺 序 和 空间 关系 来 验证 系统 发 育 关系 是 否 
符合 自然 历史 过 程 ! 
5.4 演化 理论 对 生物 类 群 的 发 现 有 无 预测 性 进行 
更 高 层次 的 检验 

一 个 真正 的 自然 系统 演化 关系 一 定 具 有 很 好 的 
预测 性 。1862 年 达尔 文 利用 协同 演化 的 原理 关于 
KE RE A Angraecum sesquipedale 和 其 专 性 传粉 昆 
















































































实地 重建 生物 演化 的 历程 ,才能 真正 做 到 自然 分 类 。 











5 自然 分 类 系统 的 检验 方法 


根据 支 序 分 类 学 构建 的 系统 发 育 树 具有 一 系列 
的 假设 和 前 提 , 因 此 评价 一 个 生物 分 类 系统 好 坏 的 
最 重要 的 标准 就 是 看 其 是 否 符合 自然 历史 发 展 过 
程 。 在 实际 工作 中 可 以 按照 下 列 6 个 原则 对 分 类 系 
统 是 否 符合 自然 历史 发 展 过 程 来 进行 检验 。 
51 特征 选择 是 否 均衡 全 面 

在 系统 分 析 过 程 中 , 对 特征 选择 要 做 到 尽 可 能 
全 面 , 尽 量 避 免 人 为 的 或 不 经 意 的 加 权 。 如 在 昆虫 
研究 中 ,应 尽 可 能 地 选取 虫 体 的 完整 形态 特征 ,包括 
性 双 型 成 年 和 幼体 等 ,不 要 仅 依靠 头 部 或 口 器 等 局 
部 特征 去 建树 (Huang et al., 2016) 。 在 特征 选取 时 
还 应 充分 考虑 形态 的 变异 范围 ( Cui. et al., 2014; 
Lin et al., 2016; Wang et al., 2017) 。 在 涉及 到 化 石 
和 现 生 种 类 联合 建树 时 ,要 特别 注意 对 支持 关键 分 
支 节 点 的 特征 的 实际 状态 ! 是 已 知 特征 还 是 未 知 ? 
是 共 近 窗 性 状 还 是 自 有 衍 征 或 独 征 ? 






























































H 长 只 天 蛾 Xanthopan morganii praedicta 的 预 
测 为 我 们 提供 了 一 个 绝 好 的 实例 。 

在 被子 植物 起 源 研究 中 ,利用 访 花 昆虫 化 石 预 
测 被 子 植物 在 中 国 东北 热 河 生物 群 已 经 存在 以 及 随 
后 在 相应 地 层 中 发 现 的 直接 被 子 植 物化 石 是 另 一 个 
极为 成 功 的 科学 预测 (Ren,1998 , 2002; Sun et al., 
1998, 2002) 。 

5.5 对 协同 演化 的 类 群 利 用 其 时 空 匹 配 关 系 进行 
更 高 层次 的 检验 

若 两 个 相互 作用 的 生物 类 群 ,它们 的 系统 演化 
关系 在 时 空 分 布 中 也 有 具有 很 好 的 匹配 关系 ,它们 的 
系统 演化 关系 一 定 是 符合 自然 历史 发 展 过 程 的 。 银 
A (Zhou and Zheng, 2003; 周志 炎 , 2003) -51818 Eb 
虫 的 协同 演化 是 一 个 较 好 的 例子 。 

中 国内 蒙古 发 现 的 距 今 1.65 亿 年 的 中 侏 罗 世 
Wd EL ch (E Eik p 9E "A Juracimbrophlebia 
ginkgofolia ) 与 同时 期 银杏 间 存 在 着 拟态 关系 ,并 且 
银 奋 与 蝎 蛤 昆虫 的 系统 发 育 具 有 极 好 的 时 空 匹 配 关 
系 ,二 者 共同 走 过 了 近 一 亿 年 的 演化 历程 ,证 明 二 者 
的 系统 发 育 是 符合 自然 历史 过 程 的 (Wang et al., 
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2012), 
5.6 利用 生物 类 群 的 分 布 信息 和 支 序 地 理学 进行 
更 高 层次 的 检验 

对 一 个 业已 建立 的 系统 发 育 关 系 , 可 以 利用 生 
物 类 群 的 地 理 分 布 信息 做 进一步 的 文 序 地 理学 研 
R ,进行 更 高 层次 的 检验 。 若 具有 很 好 的 匹配 关系 ， 
证 明 该 系统 发 育 关系 是 自然 分 类 。 现 生 广 却 目 昆虫 
和 若干 化 石 昆 虫 及 青藏 高 原 的 乌 类 谱系 地 理 演化 研 
究 已 有 很 多 成 功 的 实例 ( Barry and. Moore, 2005; 
Shih et al., 2010; Qu et al., 2010, 2015; Roderic, 
2012; Yao et al., 2012; Tan et al., 2012; Liu et al., 
2015a, 2015b; Song et al., 2016)。 





























6 ”小结 与 展望 





生物 系统 学 研究 是 一 个 慢 周期 的 发 展 过 程 , 研 
究 的 路 途 是 痛苦 的 、 桔 燥 的 ,需要 科学 思想 代 代 传 
承 。 分 类 和 系统 演化 学 科 对 多 学 科 交 叉 要 求 越 来 越 
高 ,不 仅 要 贯通 生命 科学 的 各 个 学 科 ,而且 要 了 解 地 
质 和 地 理学 的 基本 理论 。 仅 靠 单一 学 科 的 知识 去 建 
立 一 个 好 的 自然 演化 系统 几乎 是 不 可 能 的 。 

可 以 预见 ,生物 系统 学 这 一 传统 的 经 典 学 科 将 
可 能 变 为 生物 学 中 时 空 跨度 最 大 、 最 富有 挑战 性 的 
高 难度 交叉 学 科 ! 但 同时 , 它 又 是 激动 人 心 的 ` 有 革 
命 性 和 启迪 意义 的 (Godfray, 2002) 。 如 果 没 有 生物 
的 自然 系统 演化 树 , 所 有 生命 科学 的 成 果 和 预测 就 
会 没有 根据 ,任何 生物 学 科 的 "创新 "就 像 驻足 在 悬 
崖 边 上 一 样 时 刻 播 摇 欲 险 。 

重 构 符合 自然 历史 发 展 过 程 的 生物 系统 演化 树 
是 分 类 学 者 的 终极 目标 和 历史 责任 ,也 是 生命 科学 
其 他 分 支 学 科 取得 胜利 的 力量 保障 。 建 立 具 有 四 维 
言 息 的 全 证 据 的 ` 包 括 古 今 绝 灭 和 现 生 全 体 生 物 类 
群 的 .反映 重要 生物 学 特征 和 习性 的 演化 树 , 才 能够 
实现 中 国 哲学 的 “ 道 法 自然 ” ;才能 回答 西方 先贤 的 
哲学 问题 “我 从 哪里 来 ,我 是 谁 ,我 将 去 哪里 ?”; 才 
能 在 生物 系统 发 育 树 的 构建 过 程 中 实现 :在 原理 和 
方法 应 用 中 不 忘 其 由 来 ,在 起 源 上 不 忘 初始 时 间 , 在 
演化 的 过 程 中 不 忘 祖先 。 
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